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研究成果の概要（和文）： 
 本研究では有孔虫—共生紅藻系に注目し，共生紅藻と宿主有孔虫がどのように共生関係を成
立・維持してきたのかを解明する事を目的として実施した。世界各地から有孔虫を採集し，共
生紅藻を単離培養して，宿主有孔虫，共生紅藻それぞれの系統解析を行った。系統解析の結果，
共生紅藻は単系統で，先行研究で同定されていた種（チノリモ）とは全く別系統（新種）であ
ることが明らかとなった。一方，共生紅藻を維持する宿主有孔虫も，すべて単系統群であった
ことから，紅藻を共生するという機構は，ペネロプリス科有孔虫の祖先的な位置で獲得された
ものであることが明らかとなった。しかし，同所的に生育する別種の有孔虫から採集された共
生紅藻は，地理的に遠い同種の有孔虫内の共生藻よりも近縁であることから，宿主有孔虫は進
化の過程で何度か共生藻を入れ替えながら，分布を拡大してきた可能性が示唆された。 
 
研究成果の概要（英文）： 
 In this study, I focused on a symbiosis between a foraminifers and red algae, and 
conducted a phylogenetic comparisons among them to clarify the origin and maintenance 
mechanism of this symbiosis. Formerly, the symbiotic red algae were identified 
as Porphyridium purpureum. From the results of the molecular phylogenetic analysis, 
however, all red algal symbionts isolated from the foraminifers were monophyletic and 
different form typical P. purpureum, which was identical to symbiont. On the other hands, 
foraminifers having red algal symbionts were also monophyletic. Those results suggested 
that the single origin of the symbiosis with red algal symbiont in ancient Peneroplidaean 
foraminifer. However, genetic distances between red algal symbionts collected form 
different foraminiferan species in the same area were closer than those of the symbionts 
from same foraminiferan species in the different area. Therefore, the host foraminifers may 
have extended their distribution ranges and habitats with switching their symbionts in 
several times. 
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１．研究開始当初の背景 
様々な生物相互作用の中でも“共生”とい
う現象は，時に生物を劇的に変化させ，新た
な生物群を生み出す原動力となる。したがっ
て，共生現象の実態を把握し，そのメカニズ
ムを解明することは生物進化の過程を明ら
かにする上で重要である。 
 有孔虫と藻類の共生系では，共生体を宿主
細胞外へ取り出しても永続的に独立生物と
して培養できるほか，クレプトクロロプラス
ト段階のものなどが知られている。特に，前
者のような共生関係は“パートナーシップ”
とも呼ばれ，共生体が宿主の器官へ進化する
初期段階と考えられる。したがって，これら
の実態の把握や，その成立過程を解明するこ
とは，生物多様性の成立・維持機構を理解す
るための重要な手がかりとなる。 
 宿主である有孔虫は，分類群ごとにそれぞ
れパートナーとする共生藻類の種類を限定
して持つ傾向にある。共生藻類は，様々な分
類群から報告されており，渦鞭毛藻，珪藻，
緑藻，紅藻，黄金色藻，ハプト藻，藍藻など
が知られている。共生藻が珪藻や渦鞭毛藻の
場合は，その宿主の有孔虫分類群との対応関
係は比較的ルーズで，複数の宿主分類群に複
数の共生藻群が対応する上，同一宿主内に複
数の共生種が存在する場合もある（Lee 2006）。
特に渦鞭毛藻では，有孔虫に共生する遺伝型
をもつものが，別の海産無脊椎動物に共生す
る場合もある(Gracia-Cuetos et al. 2005)。
つまり，渦鞭毛藻や珪藻と有孔虫の共生は，
パートナーシップの交替が頻繁に生じる不
安定な段階である。一方，共生紅藻を有する
有孔虫は，宿主分類群は有孔虫 1科に限定さ
れ，その共生紅藻も 1種のみであるなど，両
者の間には非常に厳密な対応関係が存在す
る(Lee 2000)。しかも，他の共生藻類は，共
生膜という一重の膜で囲まれた状態で宿主
細胞内に存在しているのに対し，共生紅藻だ
けは細胞が直接宿主細胞内に存在するとい
う状態で維持される。このため有孔虫−共生
紅藻の共生系は，他の共生藻類と有孔虫共の
生系に比べて，やや進んだ共生段階にあると
推測された。したがって,この系での宿主が
共生体を認識する機構の解明は，共生に伴う
細胞進化過程の初期段階で，特に宿主の器官
分化に向かう一歩進んだ段階での共生関係
維持のメカニズムを解き明かすことになる
と期待される。 
 有孔虫共生紅藻は，細胞内微細構造の類似
性から Porphyridium purpureum(チノリモ)
と同定されていた (Lee 1990)が，分子系統
学的に同種であるかどうかは確認されてい
なかった。通常，チノリモは，土壌表面，汽
水，海水域からも採集される。しかし，有孔
虫内部は，これらの外部環境とは明らかに異
なる光や栄養条件下にあり，さらに宿主細胞
からの食作用を避けながら増殖しなければ
ならないという制約を受ける。したがって共
生藻は，チノリモと祖先が同じであっても，
既に遺伝的に分化している可能性がある。そ
こで，日本国内から有孔虫を採集し，内部共
生紅藻を単離し，その培養株を用いて予備的
な解析を試みた結果，共生紅藻は，土壌産の
自由生活型チノリモとは，塩基配列，塩分濃
度に対する増殖特性や，光合成補助色素の吸
収特性に変異がある可能性を見出した。しか
し，用いた共生紅藻サンプルが少なく，海産
の自由生活型チノリモとの形態的あるいは
遺伝子レベルでの違いについても不明なま
まであった。さらに，有孔虫に共生している
紅藻は，すべて単一種かどうかについては，
調査した有孔虫の獲得地域，個体数が少なく
判断し難い状態であった。 
 一方，有孔虫の系統分類額的研究も十分行
われているとは言い難かった。紅藻を共生し
ている有孔虫で，その塩基配列情報が取得さ
れ て い た の は Peneroplis pertusus と
Peneroplis sp. ， Dendritina zhenga で
18SrDNAの 18SrDNAの塩基配列のみであった。
したがって，有孔虫の分類体系において，種
や属の分類基準となっている殻の形態が生
物の系統を反映した形質であるのか，あるい
は紅藻共生型の宿主有孔虫は，単一系統群な
のかは判断できない状態であった。それゆえ，
共生藻と有孔虫のパートナーシップが，進化
の過程でいつ，どのように何回獲得されたの
か，あるいは，共生藻が有孔虫の種分化にと
もなって遺伝的な分化をとげているのかど
うか（共進化）などを判断するための情報に
欠けている状態であった。 
 
２．研究の目的 
 本研究では有孔虫に共生する紅藻が，進化
の過程でどのように共生を成立させ，維持し
てきたのかを明らかにするため，次の点を明
らかにすることを目的とした。 
(1)共生紅藻の分類学的独立性の解明 
 有孔虫共生藻は非共生藻のチノリモとは
遺伝的に異なり独立した種であるのか，共生
藻内の遺伝的な違いを明らかにするため，系
統解析を行う。 
(2) 宿主有孔虫であるペネロプス科有孔虫 
の系統地理学的研究 
 各種ペネロプリス科有孔虫の系統的位置
と殻形態による分類体系は一致するのか，ま
た生物地理学的な遺伝的分化は見られるの
かを明らかにするために，18Sr DNA の系統解
析を行う。 
(3) 有孔虫と共生紅藻の共進化の有無 
 共生紅藻と宿主有孔虫それぞれの系統解
析の結果から両者の進化と生物地理学的な
分布について考察する。 
 
３．研究の方法 
 採集：共生紅藻を保有するペネロプリス科
有孔虫は，熱帯—亜熱帯のサンゴ礁に生育す
る。また地理的な違いを反映させたサンプル
を得るため，西太平洋，地中海，紅海，西大
西洋，東インド洋のサンゴ礁沿岸で SCUBA や
スキンダイビング，あるいは徒歩採集などに
より，海底砂サンプルの採集を行った。 
 
 有孔虫単離：採集した底砂サンプルは，現
地にて有孔虫を実体顕微鏡（ファーブル，
Nikon）とピンセットを用いて海水中より分
離し，滅菌海水をいれたボトルにいれ，生き
たまま研究室に持ち帰った。その後，実体顕
微鏡下で細いブラシを用いて殻表面のクリ
ーニングを行い，滅菌海水内に戻した。倒立
顕微鏡や実体顕微鏡で仮足が形成されてい
る生きた有孔虫のみ取り出し，デジタルカメ
ラで殻形態を撮影した。 
 
 共生藻類の培養株確立：クリーニングを行
った有孔虫を，ESM 培地（藻類用）をいれた
マイクロウェルプレートに移し，滅菌したリ
ーマーを用いて殻を破砕し，大きな細胞破片
を有孔虫 DNA抽出用に取り出した。数日間予
備培養したのち，共生紅藻類の単一細胞をマ
イクロキャピラリー法で単離し，共生藻クロ
ーンの培養株を確立した。 
 
 共生藻および非共生藻の系統解析決定：確
立した培養株や，比較対象とした非共生性の
単細胞紅藻から DNAを抽出し，ユニバーサル
プライマーで PCR増幅し，18SrDNAの塩基配
列を決定した。既知の単細胞紅藻の配列とと
もに最尤系統樹を構築した。 
 
有孔虫の塩基配列決定：培養株確立のために
破砕した有孔虫の破片の一部を 1.5mlのマイ
クロチューブに移し，殻を研磨破砕し，DNA
抽出した。その後，ペネロプリス科を特異的
に増幅するように設計したプライマーを用
いて PCR増幅，18SrDNAの塩基配列を決定し，
既知の有孔虫の配列とともに最尤系統樹を
構築した。 
 
４．研究成果 
 本研究では，ペネロプリス科のすべての属
を採集することができたほか，緑藻，珪藻，
渦鞭毛藻類などを共生している底生有孔虫
も採集し，共生藻類の培養，DNA 抽出を試み
た。 
(1)共生紅藻の分類学的独立性の解明 
 単離した共生紅藻は，チノリモ綱の非共生
性株とともに系統解析した結果，赤色を呈す
るチノリモは３系統群に分かれる事が明ら
かとなった。このうち，有孔虫共生紅藻は，
すべてが単系統群となった。非共生性のチノ
リモは，世界各地の土壌から海までの様々な
生育環境から採集された培養株を用いたが，
共生藻のクレードに土壌産の培養株が入る
事はなかった。またフィコビリンタンパクの
色素組成や，塩分濃度に対する増殖特性は，
共生藻クレードは他のクレードのものとは
異なる事も確認した。さらに，共生藻は地理
的に隔離された地域ごとに，単系統となるこ
とも明らかとなった。 
 
(2) 宿主有孔虫であるペネロプス科有孔虫 
の系統地理学的研究 
 宿主有孔虫の系統解析の結果，ペネロプリ
ス科有孔虫は単系統であること，同一種内は，
採集した地域（地理的距離）と遺伝的距離と
が相関する傾向があることも確認した。さら
に，種の識別形質である殻形態は，基本的に
系統を反映していた。しかし，ペネロプリス
属が偽系統となることも明らかとなった。一
方，ペネロプリス科有孔虫全体は大きく２系
統群に分かれ，旋回軸からのずれという殻形
成パターンに注目すると，この形質がそれぞ
れの系統群を特徴づけるという事もわかっ
た。したがって，今後新しい分類体系の構築
の際に，殻形成の進化パターンが有効な形質
となる事が示唆された。 
(3) 有孔虫と共生紅藻の共進化の有無 
 共生紅藻が単系統群となること，また紅藻
を共生する宿主有孔虫群が単系統となるこ
とから，少なくとも紅藻を共生するという現
象はペネロプリス科の祖先的な位置で獲得
されたものであることが確認できた。しかし，
少なくとも 18SrDNAの塩基配列から得られた
共生紅藻の遺伝的構造をみると，宿主有孔虫
の種ごとに系統群を形成するのではなく，共
生藻類が生育していた地域ごとに近縁とな
る傾向が強い。したがって，有孔虫と共生紅
藻の共生関係は，有孔虫の進化や分布拡大の
過程で，何度か共生紅藻の入れ替えがおこっ
た可能性があることが示唆された。 
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